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摘 要 : 外 界 胁迫 条 件 对 植物 生长 和 代谢 的 影响 是 多 方面 的 ,其 中 对 光合 作用 的 影响 尤为 突出 。 植 物 叶 片 的 光合 


作用 是 影响 生产 力 和 产量 高 低 的 重要 因素 ,因此 ,植物 光合 作用 及 其 机 制 仍 是 当前 植物 生理 生态 领域 研究 的 热点 


问题 。 然 而 ,在 自然 或 人 工控 制 条 件 下 ,光合 作 


j 主 要 受气 孔 还 是 非 气孔 因子 的 限制 ， 


目前 尚 无 定论 。 本 文 从 气孔 


判断 一 定 条 件 下 光合 作 


分 析 了 气孔 与 非 气孔 限制 因子 对 光合 作 


与 非 气孔 限制 值 的 计算 方法 ,不同 条 件 下 植物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 以 及 对 光合 作用 的 影响 三 个 方面 
展开 了 讨论 :QD 对 (相对 ) 气 孔 与 非 气 孔 限 制 值 的 各 种 计算 方法 进行 了 总 结 , 并 分 析 了 各 种 计算 方法 的 局 限 性 ,为 
用 的 主要 限制 因子 提供 依据 。@ 对 以 往 光 合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限制 研究 中 涉及 的 外 界 
胁迫 条 件 进 行 了 分 类 ,从 人 工控 制 条 件 (水 分 胁迫 ` 盐 碱 胁迫 .多 因子 复合 胁迫 ) 及 自然 条 件 等 方面 进行 了 总 结 。@) 
必 的 影响 途径 。 在 未 来 的 研究 工作 中 ,揭示 和 探讨 同一 物种 在 不 同 生长 发 


育 阶段 ,不 同 生境 类 型 (水 热 盐 养 人 工控 制 与 自然 环境 ) 等 条 件 下 的 气孔 与 非 气孔 限制 因子 的 变化 特征 与 影响 机 


理 ,这 将 是 其 发 展 趋势 和 重点 方向 。 
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光合 作用 为 植物 生长 提供 物质 和 能 量 , 是 作物 
产量 形成 的 基础 ”] 。 导 致 光合 作用 降低 的 因子 分 
为 气孔 限制 和 非 气孔 限制 两 个 方面 2 。Farquhar 
等 外 指出 :在 水 分 胁迫 条 件 下 ,由 于 气孔 导 度 的 限 
制 ,导致 胞 间 CO, TUBE (C, , mmol + mol ^ ) 不 能 满足 
光合 作用 的 需求 , 称 为 光合 作用 的 气孔 限制 ; 男 一 方 
面 ,由 于 叶绿体 活性 与 核 酮 糖 -1,5 - — VERTI ENS 
(Rubisco) 活 性 降低 、1 ,5 -二 磷酸 核 酮 糖 (RuBP) 再 
生 能 力 降 低 等 引起 光合 作用 能 力 降 低 , 称 为 光合 作 
用 的 非 气孔 限制 。 在 轻 度 和 中 度 水 分 胁迫 条 件 下 ， 
气孔 限制 因子 对 光合 作用 影响 较 大 ,而 在 重度 水 分 
胁迫 条 件 下 , 非 气孔 限制 因子 对 光合 作用 的 影响 占 
主导 地 位 5 -9 。 近 年 来 ,学 者 们 对 水 分 胁迫 条 件 以 
外 的 其 他 条 件 下 植物 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 
也 进行 了 大 量 研 究 ,笔者 对 此 进行 了 分 类 与 概括 。 

本 文 从 (相对 ) 气 孔 与 非 气 孔 限 制 值 的 计算 方 
ik .不同 条 件 下 植物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 
限制 以 及 对 光合 作用 ( 己 ,) 的 影响 三 个 方面 ,对 前 人 
的 研究 成 果 进 行 了 归纳 和 总 结 ,以 期 为 今后 的 研究 
工作 提供 科学 依据 。 


C 收 稿 日 期 : 2017 -10 -27; 修订 日 期 : 2017 -12 -22 


1 气孔 与 非 气孔 限制 值 的 计算 方法 


气孔 与 非 气孔 限制 值 用 于 判断 一 定 条 件 下 光合 
作用 的 主要 限制 因子 ,学 者 们 从 不 同 的 角度 出 发 
提出 了 多 种 计算 方法 。 
目前 最 常用 的 计算 气孔 限制 值 ( 友 ) 的 方法 为 
Berry 等 “提出 的 公式 : 
L, - (C, -€,)/(€, - T) 


式 中 : C, 为 大 气 中 C0, 浓度 , mmol + mol ;为 
CO, 补偿 点 ,10…; 其 余 参 数 意义 同上 。 当 忽略 了 
时 ,表达 式 可 改写 为 : 

L,=1-C,/C, 


RIEZ, EET IE TL, 的 其 他 计算 
方法 ,包括 Farquhar 等 ”提出 的 
L,=(P,-P)/P 
式 中 :P 为 一 定 气孔 阻力 下 的 光合 作用 ,mmol * m? 
“s 1;P, 为 P:C, 曲线 上 C; = C, 时 的 光合 作用 ， 
s” ;其余 参数 意义 同上 。 
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L, -R(R, € D,/D,) 


st: D./D, 为 正常 条 件 下 P/C, 的 倒数 ;R M R, 
分 别 为 气孔 和 叶片 对 CO, 的 阻力 ,s* m; A 
数 意 义 同 上 。 

以 上 三 种 计算 Ls 的 方法 都 存在 一 定 的 局 限 性 ， 
具体 见 表 1。 


Rl 三 种 计算 工 , 方法 的 局 限 性 
Tab.1 Limits of the three methods for calculating Ls 
计算 公式 局 限 性 
简化 式 中 忽略 了 CO, 补偿 点 ,但 是 随 
L,=1-C,/C, 着 胁迫 强度 增加 , C0, 补偿 点 逐渐 上 


FeO? ,因而 到 计算 值 比 真实 值 偏 低 


叶片 内 外 CO, 的 分 压 差 是 CO, 进入 叶 
片 的 驱动 力 ,在 实际 中 ,即使 叶片 水 分 
完全 饱和 ,气孔 完全 开放 ,C; 也 不 可 能 
等 于 C,, 因 此 该 公式 不 能 说 明 水 分 胁 
迫 诱导 的 g, 变化 对 光合 作用 的 影响 


L,=(Pa-P)/P 


Di/Dp 为 正常 条 件 下 PAC; 的 倒数 , 因 
此 该 公式 不 适合 胁迫 条 件 下 气孔 限制 
值 的 研究 


L, =R;(Ry € Do/D,) 


对 于 非 气 孔 限 制 值 的 计算 ,学 者 们 和 常用 C/g, 
来 表征 '"”" 。 其 中 ;g, 为 气孔 导 度 , mol * m - 
s” ,其 余 参数 意义 同上 。 

另外 ,有 学 者 还 提出 了 相对 气孔 与 非 气孔 限制 
值 的 计算 方法 ( 表 2) ,用 以 进一步 分 析 限 制 因子 与 
非 限制 因子 的 相对 重要 性 。 


表 2 相对 气孔 与 非 气 孔 限制 值 的 计算 方法 
Tab.2 Methods for calculating the relative stomatal (RLs) 
and non - stomatal (RLM) limitations to photosynthesis 
计算 公式 参数 意义 文献 来 源 
Po 为 正常 水 分 条 件 下 的 光合 
作用 ,mmol . m? +s! 
Ps 为 胁迫 下 的 光合 作用 ,mmol 
E (7] 
Py 为 正常 条 件 下 PAC; 曲线 上 


RL; = (Lr -Ly)/Lry 
Ly = (Po -Ps)/Po 
Ly = (Py - P5)/Py 
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Rhy - Ly/L, SA 
C; = Cs 时 的 光合 作用 ,mmol - 
m-2.s-! 
r, 为 气孔 阻力 ,s + m^! 
“为 A/C, till ZR, EOGE IW es fr HS 
Rb =100 xl TING 曲线 上 对 应 点 位 的 [12 
Ts tr tr 


余 切 值 
rw 为 边界 层 阻力 ,s .m1! 


2 不 同 条 件 下 植物 叶片 光合 作用 的 气 
孔 与 非 气 孔 限 制 


2.1 人 工控 制 条 件 
2.1.1 水 分 胁 连 条 件 ”在 水 分 胁迫 条 件 下 ,植物 的 
光合 作用 会 受到 明显 抑制 。 气 孔 限 制 和 非 气 
孔 限 制 可 能 相伴 而 行 ,也 可 能 以 某 种 形式 占 优 ,主要 
取决 于 植物 基因 型 差异 和 环境 状况 (特别 是 水 热 条 
fp), 

从 植物 类 型 ( C,/C, ) 的 角度 而 言 , Flexas 609 
总 结 了 其 他 学 者 有 关 水 分 胁迫 条 件 下 C 植物 光合 
作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 的 研究 成 果 , 认 为 在 轻 度 
水 分 胁迫 条 件 下 ,气孔 因子 对 光合 作用 的 影响 占 主 
导 地 位 。 在 重度 水 分 胁迫 条 件 下 , 非 气孔 因子 占据 
主导 地 位 。 对 于 C, 植物 , Mantlana 4577 指出 在 轻 
度 水 分 胁迫 条 件 下 ,C4 植物 光合 作用 并 没有 受到 明 
显 的 抑制 。 随 着 水 分 胁迫 程度 增加 ,Cs 植物 光合 作 
用 受到 抑制 晚 于 C 植物 。 

从 植物 所 处 的 人 工控 制 水 分 胁迫 条 件 而 言 , 植 
物 叶片 光合 作用 最 初 主 要 受到 气孔 限制 因子 的 影 
响 , 随 着 水 分 胁迫 程度 增加 ,逐渐 转变 为 非 气孔 限制 
因子 。Anev 等 5 对 干旱 处 理 条 件 下 松树 树苗 的 气 
孔 限 制 研 究 发 现 , 随 着 干旱 胁迫 程度 增加 ,气孔 对 光 
合作 用 的 控制 作用 减弱 。Signarbieux 46 WRAY T 
水 分 胁迫 条 件 下 不 同 草场 光合 作用 的 非 气孔 限制 ， 
认为 同一 草场 不 同 物种 间 光 合作 用 的 非 气 孔 限 制 差 
异 显 著 。Ni ROO 研究 了 4 种 木 本 被 子 植物 光合 作 
用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 ,结果 表明 当 水 分 胁迫 加 剧 
时 AEDT CFL BIE til Gb FER. ERE? 研究 了 水 分 
胁迫 对 沙 环 叶片 光合 作用 的 影响 ,认为 土壤 相对 含 
水 量 在 48.3% ~ 10.5% 时 ,光合 作用 下 降 的 主要 原 
因 是 气孔 限制 。 当 士 壤 相对 含水 量 小 于 38.9% 时 ， 
光合 作用 主要 受 非 气 孔 限 制 因子 的 影响 。 韩 瑞安 
等 "研究 了 紫花 首 蒂 对 水 分 胁迫 的 光合 生理 响应 ， 
认为 轻 度 水 分 胁迫 下 ,气孔 限制 是 两 种 紫花 首 蒂 光 
合作 用 降低 的 主要 因子 ,中 度 和 重度 水 分 胁迫 下 , 非 
气孔 限制 是 光合 作用 降低 的 主要 因子 。 李 周 等 ”3 
研究 了 不 同 水 分 处 理 下 草本 植物 叶片 的 光合 生理 响 
应 ,结果 表明 随 着 水 分 减少 ,光合 作用 的 气孔 限制 逐 
渐 增 强 。 另 外 ,也 有 学 者 同时 对 水 分 胁迫 与 复 水 后 
植物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 进行 了 研 
究 。 王 春 艳 等 中 研究 了 干旱 胁迫 对 大 豆 气 孔 特 征 
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和 光合 参数 的 影响 ,认为 土壤 相对 含水 量 大 于 60% 
时 ,光合 作用 下 降 由 气孔 因子 引起 ,土壤 相对 含水 量 
小 于 60% 时 ,光合 作用 的 非 气孔 限制 因子 开始 出 
现 , 土 壤 相 对 含水 量 在 35% ~ 4096 时 , 非 气孔 限制 
成 为 造成 大 豆 叶 片 光合 能 力 下 降 的 主导 因子 。 
Campos “°° 研究 了 水 分 胁迫 与 复 水 条 件 下 灯笼 椒 
叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 ,结果 表明 在 重 
度 水 分 胁迫 条 件 下 ,由 于 气孔 关闭 以 及 非 气孔 限制 
因子 共同 作用 ,导致 光合 作用 下 降 。 在 复 水 条 件 下 ， 
灯笼 板 叶 片 光 合作 用 得 到 恢复 。 

在 同一 植物 的 不 同 叶 龄 或 生长 阶段 ,叶片 光合 
作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 也 表现 出 一 定 的 差异 。 陈 
凯利 等 2 研究 了 水 分 对 番茄 不 同 叶 龄 叶片 光合 作 
用 的 影响 ,认为 气孔 限制 是 水 分 影响 番茄 叶片 光合 
作用 的 主要 因子 ,气孔 与 非 气 孔 限 制 因子 是 番茄 叶 
片 光 合作 用 随 叶 龄 变化 的 原因 。Varone 等 研究 
了 水 分 胁迫 条 件 下 3 个 地 中 海 植物 种 籽 苗 和 幼苗 期 
叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,结果 表明 在 籽 
苗 期 由 于 气孔 限制 因子 的 影响 ,光合 作用 缓慢 下 降 ， 
而 在 幼苗 期 光合 作用 下 降 迅 速 ,主要 是 非 气 孔 限 制 
因子 引起 的 。 张 仁和 等 研究 了 水 分 胁迫 对 玉米 
茵 期 叶片 光合 作用 的 影响 ,结果 表明 在 轻 度 和 中 度 
水 分 胁迫 条 件 下 ,光合 作用 主要 受气 孔 限 制 因子 的 
影响 。 在 重度 水 分 胁迫 条 件 下 ,光合 作用 主要 受 非 
气孔 限制 因子 的 影响 。 

除 上 述 学 者 在 水 分 胁迫 条 件 下 ,针对 不 同 植物 
或 同一 植物 的 不 同 叶 龄 或 生长 阶段 气孔 和 非 气 孔 限 


的 气孔 与 非 气孔 限制 研究 综述 3 
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气孔 限制 ,结果 表明 盐 碱 浓度 升 高 时 ,影响 光合 作用 
的 因子 由 气孔 限制 因子 逐步 转变 为 非 气孔 限制 因 
子 。 陈 志 强 等 呈 ) 研究 了 盐 碱 胁迫 对 西伯 利 亚 白 刺 
光合 特性 的 影响 ,认为 在 高 土壤 盐 碱 含量 下 , 净 光 合 
作用 下 降 主 要 是 由 非 气孔 限制 因子 造成 的 。 吴 成 龙 
等 5 研究 了 碱 胁迫 对 菊 苹 幼苗 光合 作用 的 影响 , 认 
为 非 气孔 限制 是 碱 胁 迫 下 2 种 菊 莘 幼苗 光合 作用 降 
低 的 主要 原因 。 白 文 波 等 5 研究 了 NaCl NaH- 
CO, 胁迫 对 马 葡 光合 特性 的 影响 ,结果 表明 碱 性 盐 
胁迫 下 马 葡 光合 作用 下 降 主 要 由 非 气孔 限制 引起 ， 
而 中 性 盐 胁迫 下 既 有 气孔 限制 又 有 非 气孔 限制 的 影 
响 。 王 聪 等 9 研究 了 NaCl 胁迫 下 外 源 壳 聚 糖 对 菜 
用 大 豆 光 合作 用 的 影响 ,结果 表明 外 源 壳 聚 糖 通过 
诱导 非 气孔 因素 显著 缓解 了 菜 用 大 豆 在 胁迫 中 期 对 
光合 作用 的 影响 。 

2.1.3 多 因子 复合 及 其 他 胁迫 条 件 “ 对 于 生长 在 
地 球 上 的 任何 生物 而 言 ,它们 受到 的 胁迫 往往 不 是 
单一 的 , 而 是 长 期 暴露 于 多 种 因子 同时 胁迫 之 
下 中。 多 种 因子 复合 作用 对 植物 的 生长 发 育 、 矿 质 
代谢 和 光合 作用 等 具有 重要 意义 ""*-。 杭 军民 
等 中 研究 了 增强 UV - B 辐射 和 NaCl 胁迫 下 绿豆 幼 
苗 光 合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,结果 表明 复合 胁 
迫 条 件 下 绿豆 幼苗 光合 作用 的 降低 既 有 气孔 因子 ， 
又 有 非 气孔 因子 的 影响 。 前 期 以 气孔 限制 为 主 ,后 
期 以 非 气孔 限制 为 主 。 张 媛 华 等 研究 了 增强 UV 
- B 辐射 和 Cd 胁迫 下 绿豆 幼苗 光合 作用 的 气孔 


制 的 研究 以 外 , Charlotte ^57? 还 从 海拔 梯度 的 角度 
研究 了 水 分 条 件 对 蒿 属 植物 光合 作用 的 影响 , 结 
表明 在 低 海 拔 地 区 气孔 限制 对 光合 作用 影响 较 大 。 
目前 的 研究 大 多 是 基于 水 分 胁迫 条 件 下 不 同 植 
物 或 同一 植物 的 某 一 特定 生长 阶段 进行 的 ,未 来 应 
加 强 同一 物种 不 同 物候 期 或 生育 期 的 气孔 与 非 气孔 


限制 的 研究 。 
2.1.2 盐 碱 胁迫 条 件 “” 盐 碱 胁迫 对 植物 的 影响 主 


要 为 渗透 胁迫 和 离子 伤害 ,研究 盐 碱 胁迫 如 何 影 
响 制 约 光 合作 用 以 及 光合 对 盐 碱 的 适应 机 理 具有 重 
要 的 意义 。 黄 清 荣 等 ”研究 了 盐 胁 迫 对 棉花 幼 
苗 光 合作 用 的 影响 ,结果 表明 在 低 浓度 盐 胁 迫 条 件 
下 ,棉花 叶片 光合 作用 下 降 的 主要 原因 是 气孔 因素 。 
随 着 盐 胁迫 程度 的 增 大 和 胁迫 持续 时 间 的 延长 , 光 
合作 用 下 降 的 原因 逐渐 转变 为 非 气孔 因素 。 刘 


与 非 气孔 限制 ,认为 复合 胁迫 条 件 下 前 期 以 非 气孔 
限制 为 主 , 后 期 以 气孔 限制 为 主 。 目 前 ,多 种 因子 复 
合作 用 下 植物 光合 作用 的 变化 研究 较 少 ,难点 在 于 
确定 引起 植物 光合 作用 变化 的 主导 环节 以 及 多 因子 
复合 后 植物 光合 作用 变化 的 原因 。 

Pereira 等 “! 研 究 了 过 量 铁 元 素 条 件 下 水 稳 光 
合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,认为 在 Fe 浓度 低 时 
水 稻 光 合作 用 主要 受气 孔 因 子 限制 ,在 Fe “浓度 高 
时 水 稳 光 合作 用 受气 孔 因 子 和 非 气 孔 因 子 共 同 限 
制 。Noormets 等 “研究 了 高 浓度 CO, 和 0; 条 件 下 
2 种 山 杨 克隆 株 叶 片 光 合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限 
制 ,结果 表明 随 着 CO, 和 O, 浓度 的 升 高 ,光合 作用 
的 变化 主要 由 非 气孔 限制 因子 引起 。 刘 全 吉 等 ” 
研究 了 As 对 小 麦 叶片 光合 作用 的 影响 ,结果 表明 
As 浓度 小 于 30 mg + L” 时 ,气孔 限制 升 高 使 光合 作 
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FAP RE. 24 As 浓度 大 于 30 mg L 时 , 非 气 孔 限 
制 引 起 光合 作用 下 降 。 秦 建 桥 等 “研究 了 五 节 芒 
不 同 种 群 对 Cd 污染 胁迫 的 光合 生理 响应 ,结果 表 
明 轻 度 Cd 胁迫 下 气孔 限制 是 五 节 芒 非 矿 区 种 群 光 
合作 用 降低 的 主要 因子 ,中 度 和 重度 Cd 胁迫 下 非 
气孔 限制 是 导致 光合 作用 降低 的 主要 因子 。 帕 提 古 
Hy BRE OO 研究 了 沙 尘 胁 迫 对 阿 月 浑 子 光 合 
作用 的 影响 ,结果 表明 阿 月 浑 子 在 轻 度 沙 尘 胁迫 条 
件 下 ,前 期 光合 作用 非 气孔 限制 贡献 率 大 于 气孔 限 
制 , 随 胁迫 时 间 和 政 长 ,气孔 限制 逐渐 占 优势 。 徐 小 逊 
等 研究 了 Cd 胁迫 对 猎 蕉 光合 作用 的 影响 , 结 
表明 随 着 Cd 浓度 的 升 高 ,猎人 葵 光 合作 用 的 下 降 是 
由 非 气孔 限制 因子 引起 的 。 何 亚 飞 等 “研究 了 高 
频 度 酸雨 胁迫 对 菲 白 竹 光 合作 用 的 影响 ,认为 酸雨 
胁迫 抑制 光合 作用 主要 由 非 气 孔 限 制 所 致 。 徐 西 红 
等 31 研究 了 接种 AM 真菌 对 甘薯 光 合作 用 的 影响 ， 
结果 表明 当 土 壤 磷 素 供 应 过 高 时 ,接种 AM 真菌 属 
非 气孔 限制 因素 导致 光合 作用 降低 。 许 艳 梅 等 加 1 
研究 了 双 酚 A 对 玉米 幼苗 光合 作用 的 影响 ,结果 显 
示 双 酚 A 浓度 高 于 5 mg ' 工 ”时 ,光合 下 降 主要 由 
非 气孔 限制 因素 引起 。 

有 关 水 分 . 盐 碱 等 胁迫 条 件 外 植物 叶片 光合 作 
用 的 气孔 与 非 气孔 限制 研究 较 少 ,探索 植物 叶片 光 
合作 用 在 更 多 未 知 条件 下 的 气孔 与 非 气孔 限制 机 理 
及 其 影响 途径 是 今后 研究 的 重点 。 
2.2 自然 环境 条 件 

目前 ,有 关 植 物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气 孔 
限制 研究 多 是 在 控制 条 件 下 进行 的 ,而 自然 条 件 下 
光合 作用 的 限制 因子 ,尤其 是 在 自然 环境 比较 恶劣 
的 地 区 ,最 终 会 以 气孔 还 是 非 气孔 因子 限制 光合 作 
用 还 不 十 分 清楚 。Kubiskem 等 5 研究 了 分 别 生长 
于 干旱 ,湿地 等 环境 条 件 下 共计 19 种 温带 树种 叶片 
光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,结果 表明 在 干旱 条 
件 下 ,湿地 树种 光合 作用 下 降 主要 是 由 气孔 限制 
子 引 起 的 ,更 加 湿润 的 湿地 树种 气孔 限制 与 非 气 孔 
限制 因子 对 光合 作用 的 影响 相当 ,而 旱 生 树种 光合 
作用 未 受到 影响 。Herrera 等 研究 了 热带 季节 性 
灌溉 森林 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,结果 表明 
由 干 季 进入 洪水 季节 时 ,相对 非 气 孔 限 制 对 光合 作 
用 的 影响 逐渐 增加 。Tissue 等 “研究 了 温带 雨林 4 
个 树种 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 限制 ,结果 表明 在 
所 有 树种 中 , 非 气孔 限制 对 光合 作用 的 影响 都 占据 


主导 地 位 。 杨 泽 票 等 “研究 了 自然 条 件 下 半 干 早 
雨 养 春小麦 生育 后 期 旗 叶 光合 作用 的 气孔 与 非 气孔 
限制 ,结果 表明 春小麦 抽穗 期 和 灌浆 期 都 出 现 了 明 
显 的 光合 气孔 限制 。 韩 瑞 锋 等 ' 引 研究 了 甜瓜 幼苗 
在 一 天 中 不 同时 段 以 及 不 同 叶 位 的 叶片 光合 特性 ， 
结果 表明 气孔 限制 是 导致 不 同时 段 光 合作 用 不 同 的 
主要 因子 , 非 气孔 限制 是 影响 不 同 叶 位 叶片 光合 作 
用 的 主要 因子 。 郎 莹 等 “研究 了 春 、 夏 两 季 连 撼 叶 
片 光 合作 用 多 级 土壤 水 分 梯度 的 响应 过 程 , 认 为 春 、 
夏季 土壤 相对 含水 量 持续 下 降 时 , 连 狂 光合 作用 的 
气孔 限制 转变 为 非 气孔 限制 。 


3 ”气孔 与 非 气 孔 限 制 因 子 对 P; 的 影响 


3.1 气孔 限制 因子 对 P, 的 影响 

在 外 界 胁迫 条 件 下 ,由 于 g, 降低 ,进入 气孔 的 
CO, 减少 ,不 能 满足 正常 光合 作用 的 需求 , 称 为 光合 
作用 的 气孔 限制 。 学 者 们 针对 P 与 g, 的 相关 性 开 
展 了 大 量 的 研究 ”了 ”3 ,结果 均 表 明 :P, 随 着 
g, 的 增 大 而 增 大 , 增 大 速率 随 着 e, 的 增 大 而 减 小 。 
P, 与 g, 的 这 种 非 线 性 关系 出 现 的 原因 主要 是 :P， 
同时 受到 气孔 与 非 气孔 限制 因子 的 影响 ,在 外 界 胁 
迫 条 件 严重 的 情况 下 , 非 气孔 限制 因子 对 P; 的 影响 
更 为 突出 , 且 此 时 g, 的 值 也 往往 较 小 。 
3.2 非 气 孔 限 制 因 子 对 P, 的 影响 

非 气孔 限制 因子 对 P, 的 影响 有 多 种 途径 ,主要 
包括 叶绿体 结构 破坏 .光合 色素 含量 下 降 .光合 酶 活 
性 降低 .活性 氧 代谢 功能 破坏 等 。 
3.2.1 叶绿体 结构 破坏 对 P, 的 影响 “在 外 界 胁迫 
条 件 下 ,叶绿体 膨胀 ,光合 器 官 的 超 微 结构 遭 到 破 
坏 ,从 而 对 P, 产生 影响 。 史 吉平 等 %% 和 王 华 田 
等 "分 别 在 对 小 麦 和 银 奋 的 研究 中 报道 了 叶绿体 
结构 破坏 对 P; 的 影响 。 然 而 ,没有 参数 可 以 表征 叶 
绿 体 结构 的 破坏 程度 ,因而 很 难 实现 叶绿体 结构 破 
坏 对 P, 影响 的 定量 研究 。 
3.2.2 光合 色素 含量 下 降 对 P, 的 影响 在 众多 的 
光合 色素 中 , 叶绿素 含量 对 P, 的 影响 最 为 显著 。 
Flexas 等 "研究 了 葡萄 中 叶绿素 含量 对 P, 的 影 
Ij, Wu EO 研究 了 紫 丁 香 和 冬青 卫 矛 中 叶绿素 含 
量 对 P, 的 影响 ,Pereira 4&7? 研究 了 水 稻 中 叶绿素 
含量 对 P, 的 影响 ,Epron 等 研究 了 3 种 橡树 中 叶 
绿 素 含量 对 P, 的 影响 , Tissue 等 ' 引 研究 了 温带 雨 
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林 4 个 树种 中 叶绿素 含量 对 P, 的 影响 ,结果 均 表 明 
在 外 界 胁 迫 条 件 下 ,植物 体内 叶绿素 含量 大 幅 降低 ， 
P, 呈 下 降 的 趋势 。 然 而 ,外 界 胁迫 条 件 下 叶绿素 含 
量 下 降 的 真实 原因 及 各 种 光合 色素 之 间 的 相互 转化 
机 理 ,目前 尚 无 统一 定论 。 

3.2.3 光合 酶 活性 降低 对 P, 的 影响 植物 的 光合 
作用 依靠 酶 活性 ,其 中 ,RuBP 活性 下 降 对 已 影响 
显著 。Parry 等 '” 指 出 ,在 极端 干旱 条 件 下 ,叶片 中 
的 可 溶性 蛋白 降解 ,引起 Rubisco 的 活性 下 降 , 从 而 
对 P, 产生 影响 。Flexas 等 5 总 结 他 人 对 C. 植物 
研究 结果 发 现 , 在 极端 干旱 条 件 下 ,RuBP 活性 下 降 
是 限制 P, 的 主要 原因 。Campos 4&0? DESY T AT 2€ 
椒 光 合作 用 的 非 气 孔 限制 ,认为 重度 水 分 亏 缺 时 ， 
RuBP 活性 下 降 对 P, 有 显著 影响 。Kubiskem 4&9" 
研究 了 19 种 温带 树种 光合 作用 的 非 气 孔 限 制 , 同 样 
认为 在 极端 干旱 条 件 下 ,RuBP 活性 下 降 对 P, 有 明 


显 的 影响 。Lawlor °° 也 认为 ,在 土壤 含水 量 较 低 的 
情况 下 ,RuBP 活性 下 降 极 有 可 能 是 引起 P, 下 降 的 
3.2.4 活性 氧 代谢 功能 破坏 对 己 的 影响 在 外 界 
胁迫 条 件 下 , 超 氧 物 自 由 基 (0, ) .H0, 等 累积 会 引 
起 膜 脂 过 氧化 ,对 细胞 产生 伤害 ,进而 对 已, 产生 影 
mo EZRA 对 短 枝 型 果树 光合 作用 的 非 气孔 
限制 研究 中 得 出 , 随 着 水 分 胁迫 条 件 加 剧 , 0， 和 
H,0, 等 含量 增加 ,引发 膜 脂 过 氧化 ,由 膜 系统 破坏 
而 诱发 的 非 气孔 因子 是 引起 P, 下 降 的 主要 原因 。 
柯 世 省 ?研究 了 水 分 胁迫 条 件 下 夏 腊梅 光合 作用 
的 非 气 孔 限 制 ,结果 表明 水 分 胁迫 程度 增加 ,导致 活 
性 氧 产生 速率 加 快 ,从 而 对 P, 产生 影响 。 另 外 , 王 
宝山 等 '% 徐世昌 等 和 Moran 等 ”分别 对 小 麦 、 
玉米 和 豌豆 的 研究 中 均 得 出 了 同样 的 结论 : 随 着 水 
分 胁迫 条 件 的 加 剧 , 活 性 氧 自由 基 代 谢 失调 ,光合 器 
官 结构 与 功能 遭 到 破坏 ,可 能 是 导致 书 下 降 的 主要 


4 ”结论 与 展望 


有 关 植 物 叶 片 光 合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限制 的 
研究 ,一 直 是 学 者 们 关注 的 重点 。 本 文 从 气孔 与 非 
气孔 限制 值 的 计算 方法 ,不同 条 件 下 植物 叶片 光合 
作用 的 气孔 与 非 气孔 限 制 以 及 对 光合 作用 的 影响 三 
个 方面 展开 了 讨论 : 


的 气孔 与 非 气孔 限制 
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(1) 对 (相对 ) 气 孔 与 非 气孔 限制 值 的 各 种 计 
算 方 法 进行 了 总 结 ,并 分 析 了 各 种 计算 方法 的 局 限 
性 。 目 前 最 常用 的 计算 气孔 限制 值 的 方法 由 Berry 
等 中 提出 ,在 实际 应 用 中 ,学 者 们 常常 使 用 忽略 CO, 
补偿 点 的 简化 式 。 但 是 随 着 胁迫 强度 增加 ,C0O, 补 
偿 点 逐渐 上 升 ,因而 基于 该 简化 式 计算 的 气孔 限制 
值 比 真实 值 偏 低 。 相 对 气孔 与 非 气 筷 限制 值 能 进 一 
步 解释 两 种 因子 的 相对 重要 性 ,在 今后 的 研究 工作 
中 应 重点 关注 。 

(2) 对 以 往 光 合作 用 的 气孔 与 非 气孔 限制 研究 
中 涉及 的 外 界 胁 迫 条 件 进行 了 分 类 ,从 人 工控 制 条 
件 (水 分 胁迫 、 盐 碱 胁迫 、 多 因子 复合 及 其 他 胁迫 条 
件 ) 和 自然 条 件 两 个 方面 ,对 前 人 的 研究 成 果 进 行 
了 总 结 。 结 果 表 明 :在 绝 大 多 数 单一 外 界 胁迫 条 件 
下 , 随 着 胁迫 程度 的 增加 ,影响 光合 作用 的 因子 由 气 
孔 限 制 因 子 逐 步 转变 为 非 气孔 限制 因子 。 在 复合 胁 
迫 条 件 下 ,学 者 们 尚未 形成 统一 定论 ,难点 在 于 确定 
引起 植物 光合 作用 变化 的 主导 环节 以 及 多 因子 复合 
后 植物 光合 作用 变化 的 原因 。 目 前 ,有 关 植 物 叶片 
光合 作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 研究 多 是 在 控制 条 件 
下 进行 ,今后 应 加 强 自然 条 件 下 ,尤其 是 环境 恶劣 地 
区 植物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 非 气 孔 限 制 研 究 。 

(3) 分 析 了 气孔 与 非 气孔 限制 因子 对 光合 作用 
的 影响 途径 。 由 于 气孔 导 度 表征 了 气孔 的 开放 程 
度 ,因此 学 者 们 主要 分 析 了 光合 作用 与 气孔 导 度 的 
关系 ,研究 发 现 二 者 一 般 呈 对 数 响应 关系 ;对 于 非 气 
孔 限 制 因子 对 光合 作用 的 影响 ,本文 从 叶绿体 结构 
破坏 .光合 色素 含量 下 降 .光合 酶 活性 降低 、 活 性 氧 
代谢 功能 破坏 等 方面 进行 了 分 析 。 其 中 ,由 于 没有 
参数 可 以 表征 叶绿体 结构 的 破坏 程度 ,因而 很 难 实 
现 叶 绿 体 结 构 破 坏 对 光合 作用 影响 的 定量 研究 。 

目前 ,学 者 们 关于 植物 叶片 光合 作用 的 气孔 与 
非 气孔 限制 进行 了 大 量 研究 ,但 是 主要 集中 在 不 同 
物种 的 层面 。 未 来 应 广泛 关注 同一 物种 不 同 物候 期 
或 生育 期 的 气孔 与 非 气孔 限制 因子 的 区 分 及 各 自 的 
影响 机 理 。 
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Abstract: External stresses have effects on plant growth and metabolism in a number of ways, espeC;ally on pho- 
tosynthesis ( P, ). As P, is an important factor? affecting productivity ,the study on the mechanism of which? is still 
a hot issue in the field of plant physiology and ecology. P, ,however,is mainly restricted by stomatal or non — stoma- 
tal factors, has not been determined yet. This paper mainly discussed the methods for calculating the stomatal and 
non — stomatal limitation values (Ls and C; ( sub — stomatal CO, concentration ) /gs (the stomatal conductance ) ) , 
stomatal and non — stomatal limitations under different stresses and the effects on P,: (1) we summarized the meth- 
ods for calculating the (relative) Ls and C,/gs values, and this can be the basis for judging the main restriction 
factor. (2) We classified the external stresses and summarized the achievements from the aspects of manual control- 
ling conditions ( water, salt — alkali and multi — factor stresses) and natural conditions of the previous studies. (3) 
We analyzed the impact ways of stomatal and non - stomatal factors on P,„. Exploring and discussing the features of 
the Ls and C,/gs, values and the mechanisms of one speC;es under different growth and development stages and 
habitat types (hydrothermal, salty, nutrient, and? manual and natural conditions) , and this will be the key trend 


and direction for researching. 


Key words: Photosynthesis; Stomatal limitation; Non — stomatal limitation; Water stress. 


